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第 1章 序論 
 
 森林生態系において樹木の葉と関わる菌類は、宿主の健全な組織に無病徴で内生する、
あるいは宿主に寄生して病害を生じる、落葉を腐生的に利用して有機物を分解するという
多様な生活様式を示す。菌類の地理的分布と分布に影響を及ぼす環境要因は、菌類多様性
が生態系機能に及ぼす影響を評価するための基礎的なデータとして位置づけられる（Peay 
et al. 2010）。しかし、菌類の栄養体である菌糸は一般に形態的特徴に乏しく、また大部分
は定着した基質の内部に伸長するため、野外で菌種を同定し定量的に評価することは困難
である（Arnolds 1997、徳増 2010）。そのため、菌類の地理的分布に関する研究は大型の
動植物に比較して不足している（Arnolds 1997、Pirozynski 1968、徳増 2010）。 
 これまで多様な樹種において、菌類による落葉分解過程や腐生菌類の遷移に関する詳細
な調査が行われてきた（Kendrick and Burges 1962、Koide et al. 2005a、2005b 、Lindahl 
et al. 2007、Osono 2007、2011他多数）。腐生菌種の地理的分布は、落葉上の菌類多様性
や個々の種の生態的機能と共に落葉分解に関わる菌群集の成り立ちを理解するための重要
な情報であり（Osono 2011）、将来的な環境変化に伴う分解活動の変化予測においても有用
であると認識されている（徳増 2010）。特に針葉リター上の腐生菌類では、基質上の定着
割合を示す出現頻度を用いて半定量的に分布調査が行われ、一部の腐生菌種の分布は年平
均気温と相関を示すことが示唆されてきた（Iwamoto and Tokumasu 2001、Tokumasu 
2001）。しかし、広葉樹種の落葉分解に関わる菌類において、特定の菌種の地理的分布を明
らかにした例は殆どない。また、出現頻度は各落葉上の在不在に基づく指標であるため菌
糸体の存在量は直接反映されておらず、同一の落葉上に共存する菌類の存在量の比較には
適さない。結果として、これまで落葉上に定着する腐生菌類の存在量を菌糸体に基づいて
定量的に調査し、各種や優占種の地理的分布とその制限要因を示した例はない。 
 落葉分解に関与する菌類では、生葉に内生した後に落葉上で分解活動に寄与する分類群
の存在が知られている（He et al. 2012、Hudson 1968、Koide et al. 2005a、2005b、
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Korkama-Rajala et al. 2008、Kumaresan and Suryanarayanan 2002、Osono 2006a、2007、
Osono and Hirose 2009a、2011、Porras-Alfaro and Bayman 2011、Purahong and Hyde 
2011、Sun et al. 2011）。実際に、生葉と落葉からは共通の分類群が分離または検出される
こと（Hirose et al. 2013、Osono et al. 2004、Persoh et al. 2013、Unterseher et al. 2013）、
同一の宿主において生葉から分離された内生菌株と落葉から分離された腐生菌株の塩基配
列が非常に近縁あるいは一致すること（Chaverri and Gazis 2011、Ikeda et al. 2014、
Murali et al. 2006、Okane et al 2008、Promputtha et al 2007）、内生菌株の一部はセル
ロースやリグニン等の植物細胞壁を構成する物質の分解酵素を産すること（Kumaresan 
and Suryanarayanan 2002、Sun et al. 2011、Voříšková and Baldrian 2013、Yuan and 
Chen 2012、Žifčáková et al. 2011）が示されている。そのため、菌類の生活様式は生活史
の一時的な段階を示し、連続的に変化しうるものであると認識されている（Schulz and 
Boyle 2005、Stone et al. 2004、Suryanarayanan 2013）。しかし、生葉に内生した後に落
葉上で腐生的な活動を示す菌類において、その地理的分布や分布の制限要因は殆ど調査さ
れていない。 
 子嚢菌門に属するリティズマ科は 44属で構成される菌群であり、多様な樹木の葉に内生、
寄生、腐生菌として定着する多数の種を含む（Cannon and Minter 1986、Lumbsch and 
Huhndorf 2007）。例えば、カエデ属の葉上に黒紋病を生じる Rhytisma acerinum (Pers.) Fr. 
や、マツの苗木に葉ふるい病を生じる Lophodermium seditiosum Minter, Staley & Millar 
は林業上重要な病原菌として知られている（Jones 1925、Leith and Fowler 1987、Minter 
1981）。Lophodermium 属（無性世代は Leptostroma属）と Coccomyces属は本科内にお
いて多数の種を有する代表的な属であり、多くの腐生菌（Cannon and Minter 1986、
Kendrick and Burges 1962、Koide et al. 2005a、2005b 、Lindahl et al. 2007、Minter 1981、
Osono 2007、Sherwood 1981他多数）及び内生菌（Arnold and Lutzoni 2007、Barklund 
1987、Cabral 1985、Carroll and Carroll 1978、Deckert and Peterson 2000、Ganley and 
Newcombe 2006、Hata and Futai 1996、Hata et al. 1998、Hirose et al. 2013、Koide et 
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al. 2005a、2005b 他多数）が報告されている。内生菌として知られる種では、宿主の生理
的な状態に応じて条件的寄生を示すこと（千葉・陣野 1967）や、葉が老衰した後に落葉の
分解に関与することが知られる（Deckert et al. 2001、Koide et al. 2005a、2005b、Minter 
1981、Osono and Hirose 2011、Osorio and Stephan 1991）。 
 腐生性のリティズマ科菌類は、植物細胞を構成する難分解性の物質であるリグニンを分
解する能力を有することが知られている（Boberg et al. 2011、Koide et al. 2005a、2005b、
Osono 2007、Osono and Hirose 2011、Yuan and Chen 2014）。本科菌類によってリグニ
ン分解された落葉は白色化（漂白）し、異なる種が漂白した部位の境界には黒色の帯線が
観察される（図 1-1）。基質上に形成される帯線は、個々の菌種あるいは遺伝型が占有する
コロニーの外縁を示すと認識されている（Minter 1981、Rayner and Todd 1979）。落葉上
に生じた漂白部位の総面積は、リグニン分解量の指標として落葉の分解過程の調査に用い
られてきた（Koide et al. 2005b、Osono 2006b、2007）。また、帯線は本科菌類の定着や異
なる遺伝型を区別する指標として個体群動態に関する調査に用いられてきた（Gourbiére et 
al. 2001、Hirose and Osono 2006）。しかし、これまで帯線によって区分される漂白部位を
菌種毎に区別して評価し、各菌種の菌糸体に基づく存在量の指標として分布調査に応用し
た例はない。 
 ヤブツバキ（Camellia japonica L.、ツバキ科ツバキ属ツバキ亜属ツバキ節）は国内の照
葉樹林において主要な常緑広葉樹種であり、日本の他には韓国や台湾に分布する（大場・
秋山 2003）。ヤブツバキは園芸植物として国内だけでなく海外においても多様な品種が栽
培されており、またその種子から採られる椿油は食用油や化粧品として利用されている（大
場・秋山 2003）。屋久島に分布するリンゴツバキ（Camellia japonica var. macrocarpa）
と南西諸島に分布するホウザンツバキ（Camellia japonica var. hozanensis）はヤブツバキ
の変種として認識されるが、本州及び九州、四国に分布するヤブツバキとの間に遺伝的な
分化はみられない（Ueno et al. 2016）。ヤブツバキは、国内では青森県を北限として北日
本の沿岸部及び関東地方、中部地方より南西の地域に自生し、冷温帯から暖温帯、亜熱帯
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にかけて広域に分布する（Horikawa 1972）。そのため本樹種を材料とすることにより、同
一の宿主上に定着する菌類の分布を広域的に調査し、菌類の地理的分布と気候等の環境条
件の関係を評価することが可能である。 
 ヤブツバキ落葉上にはリティズマ科菌類による漂白部位が多量に形成され、Coccomyces
属と Lophodermium属菌類の子実体が観察される（図 1-1；小出・大園 2003、Koide et al. 
2005a、2005b）。本科菌類は落葉分解の初期段階においてリグニンを選択的に分解し、落
葉の分解過程において重要な役割を担うことが知られる（Koide et al. 2005a、2005b、Osono 
and Hirose 2009b）。そのため、本科菌類の地理的分布やその制限要因を明らかにすること
は、落葉分解に関与する菌類の生態を理解する上で有益な知見となる。松倉（2010、2012）
は国内ヤブツバキ落葉上のリティズマ科菌類の調査を行い、Coccomyces sinensis、
Lophodermium sp.、Coccomyces sp. の 3種が定着することを報告した。Matsukura et al. 
（2017）は、後に形態的情報と 5.8S rDNA 及び ITS1、ITS2 領域の塩基配列を用いた
BLAST 検索結果に基づく再検討を行い、これら 3 種をそれぞれ Coccomyces sp.、
Lophodermium jiangnanense Y.R. Lin & S.J. Wang、Rhytismataceae sp. として報告し
た（図 1-2）。また、松倉（2010、2012）は落葉上に生じる帯線と漂白部位に基づき、各調
査地における本科菌類の存在量を定量的に評価する手法を提案した。しかし、調査地点の
不足や偏りにより、本科菌類種間で優占的な種の地理的分布や、各種の分布域及び存在量
に影響を及ぼす要因は明らかにされていない。また、ヤブツバキ生葉には少なくとも
Coccomyces属の一種が内生することが報告されているが（Hirose et al. 2013、Koide et al. 
2005a、Osono & Hirose 2009b）、本科菌類の内生段階の生態は殆ど調査されていない。そ
のため、生葉に定着する本科菌類の種組成や感染時期、分布域は明らかにされていない。 
 本研究は、ヤブツバキ葉に定着するリティズマ科菌類の地理的分布を明らかにし、落葉
分解に関わる菌類の地理的分布を決定する要因を解明することを目的とした。第 2章では
落葉に定着した本科菌類の地理的分布を定量的に調査し、各種及び優占種の分布と気候要
因の関係を解析した。第 3章では、本科菌類各種に特異的なプライマーを設計し、DNA の
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検出に基づいて生葉に定着した本科菌類の地理的分布と感染時期を調査した。第 4章では、
本科菌類が生葉に感染してから落葉上に子嚢果を形成する間の挙動を明らかにするために、
樹上で老衰したヤブツバキ黄化葉に着目した。落葉上に定着する種組成と優占種が異なる
ことが示された調査地で黄化葉を採取し、培養後に黄化葉上に出現する種組成と優占種を
落葉上の結果と比較した。第 5章ではこれらの結果を総合的に捉え、ヤブツバキ葉に定着
する本科菌類の地理的分布を制限する要因や分布が決定する過程を考察し、個々の菌種の
生活様式に応じて生態的研究を行うことの重要性を論じた。  
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第 2章 落葉上におけるリティズマ科菌類の地理的分布 
 
2-1. 緒言 
 落葉上に定着する腐生菌類の地理的分布とその制限要因を明らかにすることは、落葉の
分解過程や分解に関わる菌群集の形成を理解する上で重要である。特に気候条件は落葉分
解と密接に関係する要因として知られており、リグニン分解菌による漂白部位の面積は温
帯林よりも熱帯林の方が多く生じること（Osono 2006b）、冷温な気候では落葉分解に関与
する菌群集の多様性が低く優占的な種の相対出現頻度が高いこと（Osono 2011）が報告さ
れている。また、落葉分解に関与する腐生菌種の分布においても、気候条件との関係が示
されている。例えば、Lophodermium tumidum (Fr.) Lambotte & Rehmは宿主が広域に分
布する場合でも極域や高山帯にのみ出現する（Pirozynski 1968）、あるいはマツ属やモミ属
の針葉リターに定着する腐生菌類の出現頻度は年平均気温や標高と相関することが報告さ
れている（Iwamoto and Tokumasu 2001、 Tokumasu 2001、van Maanen et al. 2000）。
しかし、落葉分解に関わる腐生菌類の地理的分布に関するデータは、大型の子実体を形成
する菌類や病原菌類に比較して不足している（徳増 2010）。 
 同一の宿主や基質上に定着する菌類は、養分や繁殖のための空間資源を巡って生態的に
同位な種間で競争を生じる（Boddy 2000、Widden 1997）。これら菌種間の競争により、い
ずれか一方あるいは両種の分布域や存在量は制限される。しかし、菌種間の競争を野外環
境下で調査することは、種同定や定量化に関する方法論的に困難な場合が多い。また出現
頻度は菌類の分布を半定量的に評価する上で有効な指標であるが、同一の基質上に定着す
る複数の菌種間において存在量を比較することはできない。そのため、落葉上に共存する
菌種間の相対的な存在量を評価し、優占種が地理的スケールでどのように変化するのかは
殆ど明らかにされていない。 
 腐生性のリティズマ科菌類はリグニン分解に伴い落葉を漂白化し、異なる種または遺伝
型が隣接すると漂白部位の境界に帯線を生じる（図 1-1）。この帯線は、基質上で異なる系
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統に由来するコロニーの境界を示すとされている（Minter 1981、Rayner and Todd 1979）。
Hirose and Osono （2006）は滅菌したクロマツ（Pinus thunbergii Parl.）針葉上で対峙
培養試験を行い、Lophodermium pinastri (Schrad.) Chevall. の異なる系統の菌糸が接触
するとその境界に帯線が形成されることを実証した。さらに、クロマツの針葉リター上に
形成された帯線を定量的な指標として用い、L. pinastri 個体群の季節的な変動を評価した。
同研究により、帯線は本科菌類の遺伝型を区別し、定着するコロニーの数や長さを定量的
に評価するための有効な指標であることが示された。また Koide et al. (2005a、2005b) は、
ヤブツバキ落葉上に生じた全漂白部位の面積を測定することで、リグニン分解量の継時的
変化を示した（Koide et al. 2005b）。しかし、これまでに漂白部位を種毎に区別して測定し、
異なる地域や同一基質上に生じる異なる菌種間で比較を行うことで本科菌類の地理的分布
を評価した例はない。 
 松倉（2010、2012）は国内 33 調査地でヤブツバキ落葉に定着するリティズマ科菌類の
地理的分布を調査し、ヤブツバキ落葉上にはリティズマ科菌類 3 種が定着することを示し
た。Matsukura et al.（2017）は、これら 3 種を Coccomyces sp., Lophodermium 
jiangnanense, Rhytismataceae sp. として報告した（図 1-2）。Coccomyces sp. はヤブツバ
キの分布域内全域で観察された一方で、L. jiangnanense は北限を示し、Rhytismataceae 
sp. は関東地方南部に位置する一部の調査地でのみ出現することが示された。さらに、帯線
に囲まれた漂白部位を種毎のコロニーとみなし、その面積（コロニー面積）を測定するこ
とで、菌糸体に基づく存在量の指標とする方法を提案した。しかし、本科菌類の複数の種
が共存する調査地数が不足していたため、落葉上で優占的な種の分布は明らかにされてい
ない。また、各種の分布域や落葉上の存在量、優占種に影響を及ぼす要因は十分に検討さ
れていない。 
 本章では、ヤブツバキ落葉上に定着するリティズマ科菌類の地理的分布を定量的に明ら
かにし、統計学的手法に基づいて各種や優占種の分布と環境要因との関係を明らかにする
することを目的とした。分布調査においては、落葉上の腐生菌類で一般に用いられてきた
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出現頻度に加え、落葉上で各種が占有する漂白部位に基づくコロニー面積比を算出し、定
量的指標として用いた。さらに、測定したコロニー面積に基づき種間の相対占有割合を算
出することで、各調査地における優占種を評価した。また、関西より南西の西日本地域に
おいて試料採取を強化し、落葉上の優占種の地理的分布を調査した。 
 
2-2. 材料及び方法 
2-2-1. 試料採取 
 2009-2015年の主に 7-9月に国内 50調査地でリティズマ科菌類によって漂白化されたヤ
ブツバキ落葉の採取を行った（表 2-1）。各調査地では 4 m以上離れた 5本のヤブツバキ樹
木を選び、各樹下で 10 枚ずつ計 50 枚の落葉を採取した。すべてのサンプルは紙袋に入れ
て研究室へ持ち帰り、以下の処理を行うまで冷暗所で保存した。 
 
2-2-2. 各種のコロニー面積の測定 
 採取した落葉は新聞紙ではさみ、40℃に設定した乾燥機で約 2 週間乾燥させた後、室温
乾燥条件下で保管した。押し葉標本はスキャナーCanoScan 8400F 及び CanoScan LiDE 
700F（Canon）を用いて画像データとして取り込んだ。ヤブツバキ落葉上で帯線によって
小区画に区分された漂白部位は、画像解析ソフト マイクロアナライザー ver.1.1d（日本ポ
ラデジタル）を用いて区画毎に面積を測定した（図 1-1）。 
 実体顕微鏡及び光学顕微鏡を用いて、各漂白部位上に形成されたリティズマ科菌類の子
実体（子嚢果）の形態的特徴を観察した。観察された子実体は Coccomyces sp.（図 1-2A）、
L. jiangnanense（図 1-2B）、Rhytismataceae sp. （図 1-2C）のいずれかに分類された
（Matsukura et al. 2017）。一部の漂白部位では子実体が観察されなかったため、種を特定
不可能な子実体未形成の漂白部位として扱った。各種の漂白部位の面積の値は落葉毎に積
算し、各種のコロニー面積と定義した。 
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2-2-3. 定量的指標の算出 
 各調査地におけるリティズマ科菌類の存在量を示す指標として、出現頻度とコロニー面
積比、相対占有割合を算出した。出現頻度は、対象菌種が定着した落葉の割合として、以
下の式で算出した：出現頻度（％）＝各調査地における対象菌種の子嚢果が形成された漂
白落葉の数／同調査地で採取した落葉の数（50）×100。コロニー面積比は、調査地間の落
葉の面積の差異を考慮するために単位面積当たりのコロニー面積として算出した：コロニ
ー面積比＝各調査地における対象菌種のコロニー面積の総計値（mm2）／同調査地におけ
る落葉面積の総計値（mm2）。相対占有割合は、調査地内においてリティズマ科菌類各種が
相対的に占有するコロニー面積の割合として算出した：相対占有割合（％）＝各調査地に
おける対象菌種のコロニー面積の総計値（mm2）／同調査地における全てのリティズマ科
菌種のコロニー面積の総計値（mm2）×100． 
 
2-2-4. 統計解析 
 リティズマ科菌類の分布と環境要因の関係を統計的に解析するために、一般化線形モデ
ルによって単回帰及び重回帰分析を行った。応答変数には出現頻度、コロニー面積比、相
対占有割合を用いた。出現頻度の解析には、不在地点を含む全ての調査地のデータを用い
た。コロニー面積比の解析には各菌種が存在した調査地のデータ、相対占有割合の解析に
は本科菌類が 2 種以上共存する調査地のデータを用いた。出現頻度の解析は、リンク関数
にロジット関数、誤差分布に二項分布を指定して行った。コロニー面積比及び相対占有割
合は連続値に基づくデータだが、本研究では正規分布に従わなかったため（Shapiro-Wilk
検定、P < 0.05）、誤差分布にガウジアン分布、リンク関数に対数関数を指定した。各応答
変数に対して、以下の要因を説明変数として統計モデルによる解析を行った：年平均気温、
年間降水量、年平均気温＋年間降水量（両変数を共に説明変数に含む重回帰モデル）、最暖
月の最高気温、最寒月の最低気温、暖かさの指数（WI）、寒さの指数（CI）、気温の年較差
（最暖月と最寒月の平均気温の差）、最多雨月の降水量、最少雨月の降水量、降水量の年較
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差（最多雨月と最少雨月の降水量の差）、年間最深降雪量、年平均全天日射量、年合計日照
時間、標高、海岸からの最短距離。これらの結果を、説明変数を含まないモデル（帰無モ
デル、Null）に対する尤度比検定によって各説明変数の影響を評価した（有意水準 α = 0.05）。
一般に気温と降水量は生物の分布を規定する要因として重要であるため、年平均気温、年
間降水量、年平均気温と年間降水量の組み合わせを説明変数とする 3 つのモデルを中心に
解析結果の評価を行った。有意な関係を示す説明変数が多い場合には、応答変数のばらつ
きをより説明するモデルとして赤池情報基準（AIC）の値がより小さいモデルを選択し
（Akaike 1974）、上位 3つのモデルに着目した。気候や日照条件に関するデータは、国土
交通省が公開する国土数値情報ダウンロードサービスの過去 30年の平年値（気候）メッシ
ュデータを利用した（http://nlftp.mlit.go.jp/ksj/index.html、2014年 7月）。標高及び海岸
からの最短距離は、それぞれ Google EARTH（https://www.google.co.jp/intl/ja/earth/）と
Google MAP（https://www.google.co.jp/maps）を用いて測定した。 
 広域で共存する Coccomyces sp. と L. jiangnanenseにおいては、コロニー面積比におい
て優占的な種が調査地毎に置き換わることを強調して示すために、スピアマンの相関係数
（ρ）を算出した。解析には、対象の菌種が共存した調査地のみを用いた。全ての統計的
解析は、ソフトウェア R ver. 2.11.0を使用した（R Development Core Team 2010）。 
 
2-3. 結果 
2-3-1. 種組成及び各種の分布域 
 国内ヤブツバキ葉上には Coccomyces sp.、L. jiangnanense、Rhytismataceae sp. の 3
種のリティズマ科菌類の子嚢果が観察された（図 1-2）。Coccomyces sp. は調査を行った
50地点全てで分布が確認された（図 2-1）。L. jiangnanenseは、日本海側は調査地石川 2、
太平洋側は調査地千葉 5を北限として示し、北限以南に位置する 37地点では全ての調査地
で確認された（図 2-1）。Rhytismataceae sp. は太平洋側の温帯域の一部で局所的に分布し、
調査地千葉 6-8や静岡 4、東京 2（伊豆大島）、東京 3（八丈島）、三重で観察された（図 2-1）。
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同種は、さらに日本海側の山形と島根 2を含む計 9地点で確認された（図 2-1）。Coccomyces 
sp. と L. jiangnanense は国内南西部に位置する 37地点で共存し、Rhytismataceae sp. は
そのうち 8 地点で両種と共存した（図 2-1）。調査地山形のみ、Coccomyces sp. と
Rhytismataceae sp. の 2種が共存した（図 2-1）。 
 Coccomyces sp. が観察された全ての調査地において、年平均気温は 6.0℃（新潟）から
23.0℃（沖縄 2）、年間降水量は 1210 mm（宮城 2）から 3710 mm（静岡 2）の範囲の値を
示した（表 2-1）。分布域に北限を示した L. jiangnanenseでは、年平均気温は 11.2℃（鳥
取 3）から 23.0℃（沖縄 2）、年間降水量は 1361 mm（大阪 2）から 3710 mm（静岡 2）の
値であった。Rhytismataceae sp. が出現した 9調査地では、年平均気温は 12.4℃（山形）
から 16.8℃（東京 3）、年間降水量は 1749 mm（千葉 8）から 3530 mm（三重）の範囲で
あった。 
 
2-3-2. 出現頻度 
 Coccomyces sp. の出現頻度は全 50調査地で一貫して高く、70-100％を示した（図 2-2A）。
L. jiangnanenseの出現頻度は、本種が出現した 37調査地中 23地点で 86-100％の高い値
を示し、残りの 14地点では 2-66％であった（図 2-2A）。Rhytismataceae sp. の出現頻度
は 9調査地において 2-86％を示した（図 2-2A）。 
 L. jiangnanenseと Rhytismataceae sp. の 2種は共に、年平均気温及び年間降水量それ
ぞれの単回帰モデルにおいて有意な正の相関を示した（P < 0.001、表 2-2）。さらに年平均
気温＋年間降水量の重回帰モデルは、それぞれの単回帰モデルより低い AIC値を示した（P 
< 0.001、表 2-2）。Coccomyces sp. の出現頻度は年間降水量と年平均気温＋年間降水量に
対して負の関係を示し（P < 0.01、表 2-2）、年平均気温の単回帰モデルとは関係を示さなか
った（P > 0.05、表 2-2）。 
 
2-3-3. コロニー面積比 
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 Coccomyces sp. のコロニー面積比は、鳥取 1の 0.01を最小値として神奈川 1の 0.54を
最大値とする範囲の値を示した（図 2-2B）。本種は、特に 12 調査地（東京 2、3、静岡 2、
3、三重、奈良、鳥取 1、2、山口 1、2、3、沖縄 2）で 0.10 以下の小さい値を示した（図
2-2B）。L. jiangnanense のコロニー面積比は、島根 2の 0.0001から神奈川 2の 0.3720ま
での範囲を示した（図 2-2B）。本種は 13調査地（石川 2、千葉 5、6、7、8、神奈川 1、静
岡 1、4、大阪 1、島根 1、2、広島、山口 4）で 0.0200以下の著しく小さい値を示し、これ
らの調査地はCoccomyces sp. が小さい値を示した9調査地とは重複しなかった（図 2-2B）。
Rhytismataceae sp. のコロニー面積比は 9調査地の間で 0.0028から 0.1598の範囲であっ
た（図 2-2B）。 
 年間降水量は Coccomyces sp. のコロニー面積比に対して負の関係、また L. 
jiangnanense のコロニー面積比に対して正の関係を示した（P < 0.05、表 2-2）。年平均気
温の単回帰モデルと年平均気温＋年間降水量の重回帰モデルは、両種に対して有意な結果
を示さなかった（P > 0.05、表 2-2）。Rhytismataceae sp. のコロニー面積比は年平均気温
＋年間降水量の重回帰モデルと年平均気温の単回帰モデルによって説明され（P < 0.01、表
2-2）、他の変数には関係を示さなかった（P > 0.05、表 2-2）。 
 Coccomyces sp. のコロニー面積比は L. jiangnanenseの値が小さい調査地で高く、逆も
また同様であった（図 2-2B、図 2-3）。両種のコロニー面積比の間には有意な負の相関が示
された（ρ=-0.65、n=37、P < 0.001、図 2-3）。 
 
2-3-4. 種間の相対占有割合 
 各調査地内で本科菌類 3 種によるコロニー面積の相対占有割合を算出したところ、
Coccomyces sp. は 5-99％、L. jiangnanense は 0.04-93％、Rhytismataceae sp. は 1-39％
の値を示した（図 2-1）。2 種以上の菌種が共存する 38 調査地のうち 20 調査地では、
Coccomyces sp. またはL. jiangnanenseのいずれかの種が70％以上の値を示して優占的で
あった。しかし、相対占有割合が最も高い優占種は、近距離に位置する調査地間において
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も置き換わることがあった。例えば、静岡 1及び 4では Coccomyces sp. が優占的であった
が、50 km圏内に位置する静岡 2及び 3では L. jiangnanense が優占的であった（図 2-1）。
Rhytismataceae sp. はいずれの調査地においても優占することはなかった（図 2-1）。種を
特定できない子実体未形成の漂白部位は 1-30％の値を示したが、いずれの種に属したとし
ても各調査地の優占種は変わらないことが確認された（図 2-1）。 
 年間降水量を説明変数とする単回帰モデルは、Coccomyces sp. の相対占有割合に対して
有意な負の関係、L. jiangnanenseの相対占有割合に対しては有意な正の関係を示し、両種
において AIC の最小値を示した（P < 0.05、表 2-2）。年平均気温の単回帰モデルは両種に
対して有意な関係を示さなかった（P > 0.05、表 2-2）。Rhytismataceae sp. は年平均気温
や年間降水量に対しては有意な関係を示さなかった（P < 0.05、表 2-2）。 
 
2-4. 考察 
 国内ヤブツバキ落葉上には 3 種のリティズマ科菌類が確認され、種組成は先行研究（松
倉 2012）と同様であることが確認された。Coccomyces sp. と L. jiangnanense の分布域
は松倉（2012）と同様の範囲を示し、両種はそれぞれの分布域内の落葉上において普遍的
に定着することが示唆された。Rhytismataceae sp. はこれまで太平洋側の関東南部周辺の
みで確認されていたが、本研究では新たに日本海側の調査地山形及び島根でも観察された。 
 Lophodermium jiangnanense と Rhytismataceae sp. の分布域及び出現頻度は、気温と
降水量に関係する変数と関係を示し、気温が高く降水量が多い地域に分布することが示さ
れた（図 2-1、図 2-2、表 2-2）。落葉上の腐生菌種の地理的分布と気候要因の関係を調査し
た研究例は少ないが、Iwamoto and Tokumasu（2001）及び Tokumasu（2001）では、針
葉樹のリター上に定着する腐生的な微小菌類の分布が年平均気温や気温の年較差によって
説明されることが示されている。そのため、気温は落葉分解菌の地理的分布を制限する重
要な要因であることが改めて示された。 
 一方で、Tokumasu（2001）においては年間降水量との関係は有意ではなく、落葉分解
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に関わる腐生菌の分布において降水量は重要な要因ではないと考えられていた。しかし、
本研究の結果は年平均気温に加えて年間降水量もまた有意であることを示した。van 
Maanen et al.（2000）の研究では、ヨーロッパアカマツ（Pinus sylvestris L.）のリター
上に生じる L. pinastri の出現頻度は標高の上昇に従って増加することが示された。すなわ
ち、標高の上昇に伴う気温の低下と降水量の増加のいずれか、あるいは両方が同菌種の分
布に影響を及ぼすことを示唆した。しかし、現在までリター上の腐生菌種の地理的分布と
降水量の関係を明白に示した例は報告されていない。 
 内生及び寄生的な生活様式を示す Lophodermium属菌においては、降雨が繁殖体の形成
や葉への定着において重要な要因であることが示唆されている。Tchebakova et al.（2016）
は、マツ属針葉上で複数の Lophodermium属菌（Lophodermium conigenum (Brunaud) 
Hilitzer、L. pinastri、L. seditiosum）によって引き起こされる葉ふるい病の発生確率が降
水量に依存することを示し、夏季の気温は病害発生の引き金となることを報告した。ドイ
ツトウヒ（Picea abies (L.) H.Karst.）上の Lophodermium piceae (Fuckel) Höhn.におい
ては、腐生あるいは寄生的な段階で放出される子嚢胞子の数が降雨の後に増加すること
（Osorio and Stephan 1991）、また生葉から内生菌として分離される数が降雨と関係する
ことが報告されている（Lehtijärvi and Barklund 2000）。樹木の葉に生息する内生菌類に
おいて、降雨は一般に感染に関わる重要な要因の一つであることが知られる（Carroll 1995、
Rodriguez et al. 2009、Wilson 2000）。先述の寄生あるいは腐生性の Lophodermium 属菌
（L. conigenum、L. pinastri、L. seditiosum）やヤブツバキ落葉上のリティズマ科菌類も
また生葉上で内生することが知られる（Koide et al. 2005a、Minter 1981）。これらの知見
に基づき、内生的な段階を有する腐生菌種では落葉後に林床で直接定着する他の腐生菌種
よりも降水量の影響を受けやすいことが示唆される。 
 Coccomyces sp. は、本研究の調査範囲において気温に制限されることなく亜熱帯から冷
温帯に及ぶ幅広い気候帯に分布し、他 2種（L. jiangnanense、Rhytismataceae sp.）とは
異なり降水量が少ない地域で多く定着することが示された（図 2-1、表 2-2）。本種の分布域
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は他 2 種よりも広域であることから、ヤブツバキ落葉上のリティズマ科菌種間で最も一般
的な種であることが示唆された。一般に、菌類の胞子発芽や菌糸成長は培養時の温度や水
分条件に強く影響されることがよく知られる（Magan 1988、Osono et al. 2011）。そのた
め、本種は生活史のいずれかの段階において L. jiangnanense や Rhytismataceae sp. より
も幅広い範囲の温度及び水分条件で生育することが可能であると推測される。 
 Coccomyces sp. と L. jiangnanense のコロニー面積比の間には強い負の相関がみられ、
各調査地ではいずれか一方の種が優占することが明らかにされた。これら 2 種は、異なる
種あるいは分離株を対峙させて培養した際に培地と滅菌ヤブツバキ葉上に帯線を形成する
ことが確認されている（松倉 2010）。帯線は菌糸の接触による種間あるいは種内の拮抗作
用によって生じた個々の系統のコロニーの境界を示すと認識されており（Rayner and Todd 
1979）、マツ属針葉上の Lophodermium 属菌においても同様の意味を持つと報告されてい
る（Hirose and Osono 2006、Ponge 2005）。このような菌類は、帯線を形成することによ
って他菌種から隔離されたコロニー内で優占的に養分を吸収して繁殖を行うことが可能と
なる。ヤブツバキ落葉上で観察される本科菌類のコロニーの面積も、隣接するコロニーに
よって物理的な干渉を受けていると考えられる。 
 胞子によって新たな単位資源（落葉、小枝等）に定着し、栄養体である菌糸によって別
の単位資源に定着することがない菌類は「unit-restricted fungi（単位制限菌類）」と定義さ
れる（Gourbiére and Gourbiére 2002、Ramsdale and Rayner 1997、Schmit 1999）。
Gourbiére and Gourbiére（2002）は、一つの単位資源上に複数感染を生じる単位制限菌類
においては、基質への初期定着量が落葉上での種間および種内競争の結果において重要で
あることを理論的に示した。ヤブツバキ落葉上で観察されるリティズマ科菌類においても
感染は生葉にのみ生じると推定されており（Koide et al. 2005a）、単位制限菌類の定義に当
てはまる。そのため、本科菌類の落葉上の存在量においては、落葉後の菌糸の接触による
直接的な干渉による影響だけではなく生葉上の定着量も重要であることが示唆される。 
 Coccomyces sp. と L. jiangnanense の種間で優占的な種の分布は、年間降水量及び最少
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雨月の降水量の影響を受けることが示唆された（表 2-2）。これまで実験環境下においては、
温度（Carreiro and Koske 1992、Widden 1997）や水分条件（Boddy 2000）が土壌や材か
ら分離された腐生菌類の種間競争の結果に影響を及ぼし、競合するいずれか一方の種の菌
糸成長率や胞子発芽の割合が減少することが示されてきた。しかし、出現頻度による調査
では同一の基質上に共存する菌種間の量的な差異を検出することが不可能であったため
（Gourbiére et al. 2001）、これまでに野外調査において菌種間の相対的な存在量と気候条
件の影響を示した例はみられない。また、各調査地のヤブツバキ落葉上において優占的な
本科菌種は近距離の調査地間においても置き換わる場合があることから、落葉上の優占種
は降水量だけでなく調査地に依存する他の要因による影響も受けることが示唆された。 
 宿主を共有する菌類は、空間的な分化が明らかではない場合においても、宿主や基質の
状態の差異によって住み分けることが知られる。Minter and Millar（1980）は、ヨーロッ
パアカマツ上に定着する 3種の Lophodermium属菌は、葉が枯死するまでの経緯や樹木の
生育状態によって腐生及び寄生的に利用する基質を分割することを示した。すなわち、3種
は生葉上で共に内生するが、L. pinastriは自然に老衰した針葉上、L. conigenumは他菌種
による病害や風等によって樹上で寿命より早い時期に樹上で枯死した針葉上、L. 
seditiosumは若い苗木の針葉上に子実体を生じることが示された。さらに、L. seditiosum
は L. conigenumが不在の場合にのみ、L. conigenumが利用する樹上で枯死した針葉上で
観察されると報告された（Minter 1981）。これらの結果は、子実体が形成される段階で観
察される優占種は、内生段階から葉が枯死するまでの状態や共存する他菌種の定着の有無
に影響を受けて決定することを示唆した。ヤブツバキ落葉上で観察される本科菌類もまた
内生菌として報告されていることから（Koide et al. 2005a）、Coccomyces sp. と L. 
jiangnanense の種間において優占的な種は、両種が感染してからコロニーが落葉上に形成
されるまでの葉の状態に影響を受ける可能性がある。 
 本章の結果より、ヤブツバキ落葉上のリティズマ科菌類の分布及び存在量は気候等の環
境要因に影響を受けることが示された。一方で、本科菌類の落葉上の分布及び存在量は内
 19 
 
生段階での定着に影響を受ける可能性があるため、各種の生葉上での分布や感染後から落
葉上に出現するまでの期間における挙動を明らかにすることが重要であると示唆された。 
 
＊本章の内容の大部分は、Matsukura et al.（2017）として学術ジャーナル Fungal Ecology
において発表した。 
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表2-1　試料採取地の情報と採取試料の内訳
採取地 採取地略称 北緯(°) 東経(°) 標高 (m) 年平均気温 (℃) a 年間降水量(mm)
a
漂白落葉 生葉 黄化葉
青森県東津軽郡平内町 (椿山) 青森 41.007314 140.900658 30 10.1 1260 2009年9月 2014年8月 -
秋田県男鹿市 秋田 39.866785 139.781560 7 11.3 1536 2009年9月 2014年8月 -
山形県三瀬(気比神社) 山形 38.706829 139.670366 32 12.4 1885 2014年8月 2014年8月 -
宮城県仙台市 宮城1 38.207462 140.836317 39 11.5 1222 - 2014年9月 -
宮城県仙台市（松島） 宮城2 38.365534 141.062415 10 11.4 1210 2010年2月 - -
新潟県南魚沼市 新潟 37.109920 139.009848 1123 6.0 2683 2012年10月 - -
富山県氷見市（朝日神社） 富山 36.914730 137.024982 9 13.4 2154 2011年8月 2011年8月 -
石川県珠洲市（徳保の椿林） 石川1 37.525794 137.261808 110 12.8 1857 2011年8月 2011年8月 -
石川県金沢市（大野湊神社） 石川2 36.596075 136.598317 3 14.3 2302 2011年8月 2011年8月 -
茨城県ひたちなか市（酒列磯前神社） 茨城1 36.382577 140.623796 25 13.7 1313 2014年11月 2014年11月
茨城県つくば市（筑波山神社） 茨城2 36.213689 140.101303 263 12.2 1507 2011年8月 - -
茨城県つくば市（筑波大学） 茨城3 36.112872 140.102949 25 13.9 1246 - 2014年7月 -
千葉県松戸市（浅間神社） 千葉1 35.773814 139.897631 25 15.2 1388 2010年8月 2010年12月 2013年5月
千葉県旭市 (竜福寺) 千葉2 35.750539 140.694572 51 14.4 1536 2009年7月 - -
千葉県銚子市猿田 (猿田神社) 千葉3 35.744390 140.736697 43 14.6 1559 2009年7月 - -
千葉県銚子市外川 (渡海神社) 千葉4 35.701810 140.850902 36 15.2 1640 2009年7月 - -
千葉県市原市（大福山） 千葉5 35.253696 140.126625 288 13.4 1998 2009年8月 - -
千葉県館山市那古 (那古寺) 千葉6 35.026030 139.857395 52 15.6 1756 2009年7月 2010年11月 2013年5月
千葉県館山市富士見 (鷹の島神社) 千葉7 34.990983 139.840259 10 16.0 1770 2009年7月 - -
千葉県館山市洲崎 (洲崎神社) 千葉8 34.968074 139.758113 54 15.7 1749 2009年7月 - -
神奈川県横須賀市（白髭神社） 神奈川1 35.211429 139.690530 56 15.8 1612 2010年8月 - -
神奈川県平塚市（高麗山） 神奈川2 35.325070 139.323120 55 15.2 1646 2012年7月 2012年7月 2013年5月
東京都大島町（大島公園） 東京1 34.758362 139.433670 157 15.8 2596 2010年4月 2011年10月 -
東京都大島町 東京2 34.770515 139.359772 121 16.4 2303 2012年8月 - -
東京都八丈町 東京3 33.107779 139.842291 417 16.8 3015 2012年8月 - -
静岡県熱海市（伊豆山神社） 静岡1 35.115296 139.082060 192 15.1 2514 2011年8月 2013年5月 2013年5月
静岡県賀茂郡東伊豆町 静岡2 34.860619 139.053692 375 13.5 3710 2011年8月 - -
静岡県賀茂郡西伊豆町 静岡3 34.839891 138.779317 116 14.4 2318 2011年8月 - -
静岡県賀茂郡南伊豆町（三島神社） 静岡4 34.653454 138.824557 42 16.3 1903 2011年8月 - -
三重県尾鷲市 三重 34.092471 136.199506 326 14.7 3530 2015年3月 2015年3月 -
奈良県山辺郡山添村（神野山） 奈良 34.667718 135.996638 528 11.7 1410 2010年12月 - -
大阪府島本町（若山神社） 大阪1 34.891591 135.654746 128 14.5 1490 2010年8月 - -
大阪府河内長野市（烏帽子形八幡神社） 大阪2 34.444521 135.565871 163 15.1 1361 2012年8月 - -
鳥取県鳥取市（高岡神社） 鳥取1 35.475839 134.295244 103 13.5 2107 2009年8月 - -
鳥取県鳥取市（意奴上神社） 鳥取2 35.435254 134.245870 46 13.6 1985 2009年8月 - -
鳥取県日野郡江府町 鳥取3 35.252956 133.492076 510 11.2 1719 2012年8月 - -
島根県松江市 島根1 35.474050 133.049600 58 14.9 1785 2012年7月 - -
島根県美保関町諸喰 島根2 35.571910 133.260900 77 14.6 1838 2012年7月 - -
広島県広島市(広島緑化植物公園) 広島 34.435052 132.567817 365 12.9 1603 2013年9月 - -
山口県美弥市（秋芳洞近隣） 山口1 34.227540 131.304452 99 14.1 1979 2011年8月 - -
山口県萩市（笠山椿林） 山口2 34.455262 131.401162 28 15.2 1602 2011年8月 2011年8月 -
山口県長門市（青海島） 山口3 34.427656 131.222978 20 15.3 1520 2011年8月 2011年8月 -
山口県下関市（住吉神社） 山口4 33.999806 130.956602 32 16.0 1686 2010年8月 - -
高知県足摺岬 高知 32.728105 133.011032 89 17.6 2472 2010年7月 - -
福岡県海老津市（高倉神社） 福岡 33.846895 130.601188 39 15.8 1677 2010年8月 - -
長崎県五島市久賀町 長崎1 32.777237 128.885284 106 15.9 2140 2011年7月 - -
長崎県五島市玉之浦町 長崎2 32.690844 128.694780 231 15.8 2265 2011年7月 - -
大分県大分市(護国神社) 大分 33.235421 131.642218 67 16.2 1614 2012年11月 - -
鹿児島県南さつま市（野間岳） 鹿児島1 31.404397 130.157367 397 15.6 2213 2013年7月 - -
鹿児島県大島郡（湯湾岳） 鹿児島2 28.327634 129.319875 62 20.5 2982 2010年8月 - -
沖縄県国頭郡国頭村 （与那フィールド） 沖縄1 26.716667 128.216667 450 19.8 2738 2009年7月 - -
沖縄県石垣市 (野底岳) 沖縄2 24.488994 124.248896 238 23.0 2223 2009年6月 - -
a
 年平均気温及び年間降水量は、国土数値情報ダウンロードサービスより入手した過去30年の平年値を示す（http://nlftp.mlit.go.jp/ksj/index.html、2014年7月）
採取年月
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図 2-2 国内各調査地におけるヤブツバキ落葉上のリティズマ科菌類の存在量 
    A：出現頻度、B：コロニー面積比 
A               
B  
■Coccomyces sp.       ■Lophodermium jiangnanense ■Rhytismataceae sp.
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表 2-2 一般化線形モデルに基づくリティズマ科菌類の出現頻度及びコロニー面積比、相対
占有割合と環境要因の関係 
 表中の一部に未発表データを含むため、公開を延期することとした 
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第 3章 生葉上におけるリティズマ科菌類の地理的分布 
 
 第 2 章では、ヤブツバキ落葉上で観察されるリティズマ科菌類 3 種のうち、L. 
jiangnanense と Rhytismataceae sp. の分布域が地理的に制限されることが示された。本
科菌類の落葉上の分布を制限する要因を明らかにするために、本章では生葉に内生する分
類群の特定や各種の地理的分布、感染時期を調査した。調査を行うにあたり、本科菌類 3
種をそれぞれ特異的に検出するプライマーを設計し、有効性を確認した。 
 種特異的プライマーを設計するために、本科菌類 3 種と生葉及び落葉から分離された菌
株を分離し、塩基配列を決定した。得られた塩基配列アライメントに基づき、本科菌類各
種に特異的な配列をプライマーとして選定した。生葉に内生する本科菌類の地理的分布を
調査するため、国内の広域に位置する調査地でヤブツバキ葉の採取を行った。併せて、落
葉上で本科菌類 3 種の定着が確認されている調査地では、生葉への感染時期を調査するた
めに毎月当年葉の採取を行った。採取した葉は表面殺菌による処理を行った後に DNA を抽
出し、各種に特異的なプライマーペアを用いて PCR 反応を行い、増幅の有無を確認した。 
 本章では本科菌類 3 種に特異的なプライマーペアが設計され、対象とする菌種のみを特
異的に増幅することが確認された。また、各プライマーペアによって増幅された PCR 反応
物の塩基配列は、それぞれ対象菌種の塩基配列と高い相同性を示すことが確認された。生
葉を採取した調査地毎に本科菌類各種の出現頻度が算出され、各種の地理的分布が明らか
にされた。併せて、毎月採取した当年葉の結果に基づき、本科菌類各種の感染時期が明ら
かにされた。これらの結果を先行研究と照合し、本科菌類の生活史や感染経路を推定した。
また、本章の生葉からの検出結果と第 2 章において落葉上で観察された結果に基づき、本
科菌類の地理的分布を制限する要因を考察した。 
 本章の内容及びデータはすべて未発表であるため、公開を延期することとした。  
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第 4章 黄化葉上における種組成及び優占種 
 
 ヤブツバキ落葉と生葉で観察された結果に基づき、本科菌類の地理的分布に影響を及ぼ
す要因を推定する上では、生葉に感染してから落葉上に子実体を形成するまでの動態を明
らかにする必要性が示唆された。そこで本章では、樹上で老衰したヤブツバキ黄化葉を培
養することで、黄化葉上に定着するリティズマ科菌類の種組成と優占種を明らかにするこ
と、さらに落葉後の成長に温度が及ぼす影響を検討することを目的として実験を行った。 
 落葉上で観察される本科菌類の種組成及び優占種が異なる調査地において、ヤブツバキ
黄化葉の採取を行った。採取した黄化葉を表面殺菌により処理した後、4つの温度段階に設
定したインキュベーターでそれぞれ培養した。 
 培養後の黄化葉上には、本科菌類各種の漂白部位と子嚢果が観察された。各種が出現し
た培養温度を野外で子実体が観察される時期や環境要因との解析結果（第 2章）と比較し、
本科菌類の落葉後の成長に温度要因が及ぼす影響を考察した。また、培養後の黄化葉上に
出現した種組成及び優占種をそれぞれの落葉上で観察された結果と比較し、本科菌類各種
が生葉に感染してから落葉上に出現するまでの挙動を推察した。これらの結果から、本科
菌類の地理的分布を制限する要因と、その要因が本科菌類の成長に影響を及ぼす過程が推
定された。 
 本章の内容及びデータはすべて未発表であるため、公開を延期することとした。  
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第 5章 総合考察 
 
 本研究は、ヤブツバキ落葉分解に関わるリティズマ科菌類の生態及び地理的分布を明ら
かにすることで、菌類の地理的分布とその制限要因の解明において個々の菌種の生活様式
の変化を踏まえることの重要性を示した。第 2 章で示した落葉上の子実体観察に基づく分
布調査の結果に加え、第 3章で行った生葉内の DNA 検出による調査結果や第 4章で行った
黄化葉の培養実験から推定された本科菌類の挙動に基づき、各種の地理的分布を制限する
要因や分布が決定する過程を考察した。併せて、他樹種の葉に定着する本科菌類やヤブツ
バキ樹木の生態に関する研究例を参照し、本科菌類の地理的分布に影響を及ぼしうる要因
を考察した。さらに、ヤブツバキ葉に定着する本科菌類が条件的寄生の生活様式を有する
可能性を示し、本研究の成果が病原菌の潜在的な分布やその制限要因に関する情報として
も重要な知見であることを記述した。 
 本章の内容は未発表であるため、公開を延期することとした。
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